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摘要 : 羽化 激素 与 虹 皮 触发 激素 诱发 昆虫 晓 皮 行为 及 旷 皮 末期 的 其 它 生 理 变 化 。 羽 化 激素 在 一 些 
特定 的 脑 神经 分 泌 细胞 中 合成 ， 在 晓 皮 激素 的 调 探 下， 释放 到 中 枢 神 经 系统 和 血 淋 巴 中 。 赔 皮 触 
发 激素 是 由 Inka 细胞 分 泌 的 ， 直 接 作用 于 中 枢 神 经 系统 ， 触 发 前 暗 皮 和 蜡 皮 行为 。 越 来 越 多 的 证 
振 表 明 羽 化 激素 可 能 存在 于 所 有 的 昆虫 中 ， 并 作为 一 种 调节 虹 皮 的 一 般 性 激素 机 制 。 
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外 骨骼 在 昆虫 生长 发 育 过 程 中 ， 必 须 定 期 地 脱落 与 重新 合成 。 即 昆虫 的 真皮 层 合成 分 泥 
一 层 新 的 角质 层 或 表皮 层 (cuticle)， 而 旧 和 角质 层 在 赔 皮 最 后 阶段 脱落 下 来 ， 以 满足 忠 体 生长 
的 需要 ， 同 时 也 使 得 昆 忠 可 以 成 功 地 适应 新 的 生态 环境 ， 并 且 在 不 同 的 生命 阶段 表现 出 独特 
的 功能 。 由 于 角质 层 较 为 坚硬 ， 需 要 有 一 个 特定 的 行为 以 确保 赔 皮 的 成 功 进行 ， 而 此 行为 必 
须 与 整个 赔 皮 过 程 精确 协调 。 赔 皮 活 动 的 起 始 及 过 程 的 安排 是 由 赔 皮 激素 《molting hormone: 
MED 所 控制 的 ， 在 赔 皮 时 发 生 一 系列 特征 行为 与 生理 变化 以 保证 赔 皮 活动 的 顺利 完成 。 这 
些 行为 与 变化 由 羽化 激素 (eclosion hormone, EH) FSi fh CR Cecdysis-triggering hor- 
mone ETH) 的 合成 及 其 有 序 释 放 所 触发 ， 两 者 共同 作用 于 一 系列 鞭 器 官 从 而 使 赔 皮 行为 与 
ESL. RRR PEA BRB AER Antheraea pernyi 和 异 古 比 
天 得 Hyalophora cercopia ARTES BAI EAR Manduca sexta IRR Bombyx mori Put 
行 了 大 量 的 研究 。 结 果 表明 ，EH 在 很 多 方面 都 是 一 种 非常 典型 的 神经 肽 。ETH 的 研究 起 步 
较 晚 ， 直 到 最 近 才 证 实 了 它 能 够 直接 触发 前 晓 皮 与 晓 皮 行为 。 但 是 ETH 的 分 泌 与 EH 作用 的 
关系 ， 目 前 仍 不 清楚 :11。 本 文 将 介绍 20 多 年 来 经 典 的 昆虫 生理 学 、 生 物化 学 、 神 经 生物 学 、 
分 子 生物 学 各 学 科 对 于 昆虫 晓 皮 行为 及 EH 调控 机 制 的 研究 情况 。 

为 了 便于 阅读 本 文 内 容 ， 对 一 些 专业 术语 作 一 说 明 : D 幼虫 从 卵 中 出 来 叫 孵化 : 20 前 
幼虫 : 新 一 龄 幼虫 体形 成 ， 但 未 晓 去 原 有 表皮 : 3) HBR: 幼虫 晓 皮 后 仍 是 幼虫 ， 叫 幼虫 
WER; 4) BUM: 末 龄 幼虫 体内 已 形成 完全 的 螨 ， 但 未 晓 去 幼虫 表皮 。 幼 虫 旷 皮 形成 螨 叫 晴 虹 
皮 : 5) WRR: "CUEVA. BRETA. En BOE pico R RU 2] Ho el p, E BR Rz o 
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1 EH 与 ETH 的 生物 作用 


在 大 得 蛾 科 昆 虫 中 ， 羽 化 行为 的 种 属 特异 性 是 由 昼夜 节律 所 触发 的 ， 所 以 这 种 行为 因 种 
属 的 不 同 而 发 生 在 一 天 的 不 同时 九 21。 在 脑 摘 除 与 脑 移植 实验 中 发 现 ， 无 脑 昆虫 的 羽化 行为 
是 无 规律 的 ， 表 明 存 在 于 脑 的 生物 钟 可 以 接受 光 的 周期 性 暗示 [31。 在 去 脑 个 体 移植 入 新 的 脑 ， 
可 以 恢复 这 种 昼夜 节律 性 的 晓 皮 时 刻 ， 但 是 这 种 节律 性 已 经 不 同 于 去 脑 之 前 的 昆虫 ， 而 是 与 
供 脑 个 体 种 类 的 时 刻 相 一致 。 换 名 话说 ， 个 体 的 羽化 时 间 是 由 这 个 被 移植 的 脑 所 决定 的 。 但 
是 ， 羽 化 活动 的 行为 方式 则 受 控 于 宿主 昆虫 ， 而 不 是 被 移植 脑 的 个 体 种 类 的 羽化 类 型 。 将 前 
成 虫 的 脑 - 心 侧 体 抽 提 物 注射 到 前 成 虫 Cpharate adult) 或 离 体 腹部 中 ， 可 以 月 动 它们 的 羽化 
行为 。 因 为 在 羽化 的 前 期 ，EH 出 现在 脑 - 心 侧 体 抽 提 物 中 ， 并 释放 入 血 淋 巴 中 [4 。 这 些 研究 
表明 在 成 忠 羽化 时 ， 脑 部 的 生物 钟 调节 EH 从 脑 - 心 侧 体 的 复合 体 释 放 ， 随 后 EH 作用 于 腹 神 
经 索 ， 触 发 特异 性 的 晓 皮 行为 。 

晓 皮 过 程 由 两 个 阶段 组 成 : 前 晓 皮 期 与 晓 皮 期 。 在 前 一 时 期 ， 新 旧 角 质 层 之 间 的 结合 变 
得 松散 。 在 后 一 时 期 ， 忠 体 产 生 一 种 向 前 移动 的 蠕动 波 使 角质 层 的 脱落 活动 达到 高 潮 。 通 过 
切断 活体 昆虫 的 中 枢 神 经 系统 〈central nervous system, CNS) 《体内 方式 ) 和 离 体 培 养 带 有 
呼吸 器 官 的 腹部 CNS《〈 体 外 方式 ) 的 实验 ， 证 明了 晓 皮 行为 可 由 腹部 CNS 的 一 种 神经 活动 所 
驱动 ， 而 这 种 神经 活动 是 由 EH 所 触发 的 。 长 期 以 来 ， 人 们 认为 EH 是 直接 作用 于 CNS 来 触 
发 旷 皮 行为 的 有 启动， 但 是 旷 皮 行为 全 过 程 的 完成 并 不 需要 EH 的 持续 作用 。 

最 近 ， 对 烟草 天 蛾 中 一 种 体 节 性 的 内 分 泌 系 统一 一 气门 内 腺 《epitracheal glands，EGs) 
进行 了 研究 :11 。EGs 由 两 种 不 同类 型 的 细胞 构成 ， 一 种 是 单独 的 Inka 细胞 ， 具 有 类 单 细胞 蛋 
白 《SCPB-like) 的 免疫 反应 活性 ， 另 一 种 是 功能 尚 不 清楚 的 2 一 3 个 小 腺 细胞 ， 它 们 在 变态 
过 程 中 消失 。 研 究 表明 ，Inka 细胞 内 含有 一 种 26 个 氨基 酸 残 基 的 肽 ， 即 ETH。 在 前 幼虫 和 
前 肾 的 前 赔 皮 期 刚 一 开始 ， 就 能 够 在 血 淋 巴 中 检测 到 ETH 的 存在 。 此 时 ，Inka 细胞 的 形态 
发 生 了 变化 ， 表 明 这 些 细胞 已 经 释放 了 其 中 的 内 分 这 物质 。 注 射 前 晴 的 EGs 抽 提 物 或 人 工 合 
成 的 ETH 可 以 迅速 触发 幼虫 、 晴 、 成 虫 的 前 旷 颇 行为。 体内 血压 测试 《〈 襄 vivo blood pres- 
sure measurements) 结果 表明 了 人 工 合 成 的 ETH 可 以 诱导 幼虫 与 前 晴 的 前 晓 皮 和 晓 皮 行为 。 
在 去 除 气 管 系统 的 离 体 CNS 中 记录 到 人 工 合成 的 ETH AUERI Se 5 8 Sit RERO UG Sz 4T 29 JB 
关 的 运动 神经 的 解体 现象 。 这 些 结果 证 实 了 ETH 是 直接 作用 于 神经 系统 以 触发 前 晓 皮 与 晓 皮 
ITA. AAO. TEAR AOR RISA. EH 的 作用 需要 气管 系统 ， 这 可 能 与 EGs 的 存在 
及 其 释放 ETH 相关 。 因 此 ， 心 侧 体 提取 液 (含有 EH 成 分 只 有 在 前 幼虫 EGs 存在 时 ， 才 能 
有 效 地 触发 缺少 气管 系统 的 CNS 的 解体 。 人 至 于 ETH 在 其 它 昆虫 中 是 个 有 此 功能 尚 不 清楚 。 

EH 是 具有 多 种 生物 学 功能 的 神经 肽 。 在 晓 皮 行为 中 ，EH 作用 于 许多 神经 性 或 非 神经 性 
组 织 器 官 。 如 在 烟草 天 蛾 中 ，EH 调节 前 成 忠 翅 伸展 性 的 提高 ; 调节 又 化 激素 《tunning hor- 
mone》 的 释放 ;刺激 威 氏 腺 (verson’s glands) KAA. ÆRE P, EH 触发 成 虫 特异 性 行 
为 的 启动 ， 也 触发 羽化 时 腹 节 间 肌 的 程序 性 凋 亡 。 但 烟草 天 蛾 成 虫 腹 节 间 肌 的 凋 亡 并 不 是 由 
EH 调节 的 ， 而 是 由 晓 皮 当 类 滴 度 的 下 降 调 控 的 。 现 已 知道 EH 是 直接 或 非 直 接地 促进 了 
ETH 的 释放 [1]。 
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2 EH 及 其 基因 的 结构 


昆虫 赔 皮 行 为 的 特异 性 与 灵敏 的 生物 测试 方法 大 大 地 促进 了 EH 的 研究 。 使 用 最 为 普遍 
的 生物 测试 是 将 EH 注射 到 敏感 昆虫 体内 ， 可 以 触发 早熟 (prematur) KARITA. X EH 
最 初 的 鉴定 就 是 通过 其 引起 梓 短 早熟 的 羽化 行为 来 进行 的 44。 随 后 ， 人 们 普遍 采用 烟草 天 蛾 
作为 检测 昆虫 ， 因 为 它 容 易 饲 养 ， 而 且 其 形态 特征 可 以 与 发 育 过程 和 生理 节律 精确 的 配合 起 
来 。 最 初 人 们 认为 EH 仅 在 成 虫 晓 皮 行 为 中 起 作用 [41， 后 来 的 研究 表明 ， 烟 草 天 蛾 的 EH 可 
触发 所 有 的 晓 皮 行为 ， 只 是 不 同 的 发 育 时 期 ， 触 发 晓 皮 行为 所 需 EH 的 阀 值 都 有 很 大 的 不 
Ale), FMF RRA. SOR AS EH EA SUR). REA EH 生物 测试 的 模式 昆虫 ， 灵 
敏 度 和 烟草 天 蛾 十 分 相似 。 已 知 EH 能 够 增加 成 忠 翅 的 伸展 能 力 ， 且 这 种 指标 作为 生物 测试 
是 最 为 灵敏 的 ， 但 尚未 得 到 广泛 的 应 用 。 

有 效 的 生物 测试 对 于 EH 的 分 离 纯 化 和 结构 研究 都 是 很 有 必要 的 。 三 个 不 同 的 实验 室 分 
别 使 用 烟草 天 蛾 的 心 侧 体 或 其 前 成 虫 头 部 、 家 得 的 前 成 虫 头 部 进行 EH 的 分 离 纯化 工作 并 取 
得 成 功 ( 图 1，A)。 在 这 两 种 昆虫 中 ，EH 均 为 62 个 氨基 酸 残 基 的 神经 肽 ， 同 时 也 发 现 了 N 
端 两 个 氨基 酸 残 基 被 截 去 的 分 子 [51。 但 在 Kataoka 等 人 的 实验 中 仅 观察 到 一 种 未 被 截 短 的 肽 
链 ， 所 以 这 种 长 度 不 一 的 肽 可 能 是 由 于 抽 提 条 件 的 不 同 造成 的 。 烟 草 天 蛾 和 家 得 的 EH 有 
81% 的 同 源 性 ， 每 条 肽 链 在 其 保守 位 点 都 含有 6 个 半 脱 氨 酸 ， 分 子 内 形成 3 个 二 硫 键 。 对 家 
4t EH (E E. coli 中 的 重组 表达 产物 及 烟草 天 蛾 中 天 然 EH 的 研究 ， 已 经 确定 了 这 三 个 二 硫 键 
的 位 点 [91。 二 硫 键 对 于 EH 的 生物 活性 是 非常 重要 的 ， 它 的 减少 可 以 使 EH 完全 失 活 [7]。 

根据 己 知 氨 基 酸 序列 设计 合成 赛 核 蔡 酸 探 针 ， 从 烟草 天 蛾 和 家 在 中 分 别 分 离 到 EH CDNA 
的 克隆 ， 这 些 克 隆 的 核 音 酸 序列 证 实 了 EH 的 结构 ?11 及 EH EA ABH Ul fO mRNA. EH 
cDNA 结构 分 析 发 现在 EH MWA. AAEM SK. ATA EH 引导 至 分 泌 途 径 。 根 据 
计算 ， 家 番 和 烟草 天 蛾 EH 的 N 端 只 有 一 个 信和 号 肽 的 切割 位 点 ， 所 以 过 去 所 观测 到 的 N 端的 
长 度 不 一 不 能 够 用 信和 号 肽 切割 的 多 位 点 来 解释 ， 间 接地 证 明了 长 短 不 一 的 分 子 出 现 是 由 于 分 
离 纯化 条 件 的 不 同 所 致 。 家 和 看 与 烟草 天 蛾 均 分 离 到 EH 基因 组 DNA (genomic DNA) 页 
隆 [24。 果 蝇 与 家 每 和 烟草 天 蛾 的 EH 不 论 在 N 末端 的 长 度 还 是 在 氮 基 酸 组 成 上 都 有 不 同 [21， 
RiR EH 的 长 度 为 73 个 氨基 酸 残 基 ， 但 是 在 第 9 个 氨基 酸 残 基 之 后 可 以 看 到 一 个 可 能 的 香 白 
水 解 酶 的 切割 位 点 《图 1: A)。 如 果 酶 在 这 里 作用 ， 将 会 产生 和 家 和 三、 烟草 天 蛾 一 样 的 一 条 
62 个 氨基 酸 残 基 的 肽 链 。 果 蝇 的 EH SRA EH 的 氨基 酸 序列 分 别 有 58% 和 4896 
的 同 源 性 ，6 个 二 硫 键 的 位 置 完全 一 样 ， 这 表明 EH 的 结构 是 非常 保守 的 。 

用 烟草 天 蛾 成 忠 羽 化 的 生物 测试 方法 可 以 证 明 在 其 它 昆 忠 如 直 翅 目 、 半 翅 目 、 蒜 翅 目 、 
毛 翅 目 、 双 翅 目 等 的 神经 系统 抽取 物 中 存在 EH 生物 活性 [6]。 尽 管 在 生物 测试 中 使 用 的 是 粗 
提取 物 ， 且 生物 活性 成 分 的 化 学 组 成 尚 不 清楚 ， 但 EH 确实 表现 出 对 所 有 的 昆虫 都 可 以 触发 
晓 皮 行为 这 一 一 般 性 的 机 制 。 实 际 上 ， 除 麻 晶 Sarcophga bullata 外 ， 这 种 生物 活性 测试 法 ， 
CRA ARM RBA. 

一 个 可 替代 的 用 以 证 实 EH 存在 于 其 它 昆 虫 中 的 方法 是 分 离 EH 基因 。 尽 管 成 功 地 使 用 
了 烟草 天 蛾 EH 基因 作 探 针 ， 以 低 严 格 性 杂交 来 分 离 果 蝇 EH 基因 [101， 这 种 手段 最 终 仍 需要 
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构建 CDNA 或 genomic DNA 文库 并 进行 筛选 。 目 前 流行 一 种 替代 方法 ， 即 使 用 PCR 反应 ， 从 
大 量 的 其 它 昆虫 中 扩 增 部 分 EH 基因 片段 (图 1: B)。 具 体 做 法 是 根据 已 知 的 EH 基因 序列 设 
计 变 性 亮 核 童 酸 引 物 ， 然 后 以 基因 组 DNA 或 cDNA 为 模板 作 PCR 反应 ， 扩 增产 物 经 纯化 后 ， 
使 用 另外 一 套 引 物 再 次 进行 PCR 反应 ， 减 少 产物 的 非特 异性 ， 最 后 进行 克隆 、 测 序 。 使 用 此 
方法 ， 从 10 种 不 同 的 昆虫 扩 增 得 到 EH 核心 序列 ， 这 些 昆 虫 既 有 半 变 态 的 、 也 有 全 变态 的 种 
类 。 这 些 EH 核心 序列 与 烟草 天 蛾 分 别 有 $9% 一 93% 相 同 ， 每 种 昆虫 的 核心 序列 中 ， 有 11 个 
残 基 ， 包 括 半 脱毛 酸 3 是 完全 保守 的 。 在 这 7 种 新 的 序列 中 ， 埃 及 伊 蚊 和 黄粉 虫 的 DNAS 
增产 物 与 genomic DNA 扩 增 产物 完全 一 致 ， 这 表明 其 基因 得 到 了 表达 ， 使 用 分 子 生物 学 技术 
推断 基因 全 序列 的 工作 目前 正在 进行 。 


A 全 序列 whole sequence 


1 10 20 

CARRS NPAIATGCYDPMEICIENCAQC 
Xác S----SS--A- ------- 
nag LPAISHYTHKRFDSMG-I-FVQV-LN- V =- 
30 40 50 60 


KKMLGAWFEGPLCAESCIKFKGKLIPECEDFASIAPFLNKL 





R-R-oe-S$-- ---AR -D----- S----$ ----- 
T -DY-Q-QT--L -L----- A--D---I -=-~ A-E 


B 22-48 核心 序列 a core region corresponding to amino acids 22-48 
22 48 
HAFT RARU KKMLGAWFEGPLCAESCIKFKGKLIPE 


H. suflexa mmm qo SSG D 
E do 一 一 下 P $g-----—--—--- AR--D- >- 
Ray =T DEY A--D 
RER! --~F-PY---Q---DA V----- Le D 
/JvkE A fü ee eR ee DR e e. ode re 
P. dorsata “Nt p 
IRR HRY  -R-Y-TF-D-Q----A-LE----I--D 
Cac? ---Y-PY---Q-~- DA-L--G--MM-D 
ARE” SRS Pes SO ee ee” eee ay 





图 1 不 同 种 昆虫 中 EH 序列 的 比较 
Fig. 1 Comparison among EH sequences in different species of insects 
(D Manduca sexta: @ Bombyx mori: @Drosophila melanogaster: © Tenebrio molitor: © Thermodia molitor : 
© Aedes aegypti; (D Locusta migratoria; @ Acheta domesticus 
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3 ”EH 产生 细胞 的 鉴定 与 形态 学 


MERR ZE, R EH 的 表达 已 经 由 Northern 杂交 与 原 位 杂交 等 方法 进行 了 分 析 。 
EH mRNA 都 是 单 拷贝 编码 ， 其 表达 部 位 是 一 系列 不 连续 的 脑 神 经 分 泌 细 胞 。 在 鳞 翅 目 昆 虫 
中 ，EH 基因 的 表达 是 在 位 于 脑 的 腹 中 部 两 对 V 型 神经 分 沁 细 胞 ， 而 在 虫 体 的 其 它 部 位 则 检 
测 不 到 EH mRNA 的 存在 :2 。 在 烟草 天 蛾 发 育 的 全 过 程 中 始终 有 EH mRNA 的 存在 21。 
在 胚胎 发 生 过 程 进行 到 48% 以 后 ，EH mRNA 都 可 由 有 原 位 杂交 检测 到 。 尽 管 在 成 虫 期 的 前 三 
天 仍 可 观察 到 EH 的 存在 ， 但 其 作用 还 不 清楚 ，EH mRNA 的 含量 可 由 共聚 焦 显 微 镜 进 行 检 
JW. AAA EA BAAR AO Ae Ae BP. EH mRNA 含量 达到 最 高 水 平 。 果 量 EH 基 
因 是 在 单独 的 一 对 脑 神经 分 泌 细 胞 中 表达 的 ， 这 种 细胞 可 能 和 烟草 天 蛾 V 型 神经 分 泌 细 胞 同 
源 [101]。 为 进一步 研究 EH 分泌 细胞 的 性 质 ， 分 别 使 用 了 烟草 天 蛾 EH 的 多 克隆 抗体 .3 及 家 重 
EH 的 单 克隆 抗体 [51，V 型 神经 分 泌 细 胞 与 这 两 种 抗体 的 反应 非常 强烈 [3~5]。 除 了 V 型 神 
经 分 泌 细 胞 以 外 ， 前 成 忠和 5 龄 幼 忠 的 5 对 Ia2 群 神经 分 泥 细 胞 也 可 以 同 烟 草 天 蛾 EHE 抗 血清 
HITR. HARIS Coiesia congregate 营 寡 生生 活 时 ， 尤 其 是 寄生 的 幼虫 在 羽化 后 的 3 一 14 
X. 12 WME E RU, 

用 EH 免疫 染色 、 痰 光 染 料 的 离子 电 渗 透 、 促 前 胸腺 激素 Cprothoracicotropic hormone: 
PTTH) 单 克 隆 抗 体 的 免疫 染色 等 方法 对 V 型 神经 分 泌 细 胞 的 形态 特征 进行 了 研究 。V 型 神 
经 分 泌 细 胞 的 轴 突 沿 同 侧 CNS 延伸 ， 离 开 CNS 后 终止 于 肛 道 神经 《proctodeal nerve)， 在 这 
里 出 现 大 量 的 曲张 体 〈varicosities)， 这 些 可 能 是 EH 的 一 些 释 放 位 点 。 在 脑 中 ， 轴 突 在 同 侧 
脑 叶 形成 两 个 小 的 树 状 分 支 ， 也 有 一 些 延 伸 到 对 侧 脑 叶 :1216271。 在 变态 过 程 中 ， 一 条 轴 突 延 
伸 到 同 侧 的 心 侧 体 神 经 1+2 并 进一步 延伸 到 心 侧 体 ， 产 生 大 量 的 扩展 分 支 。 有 一 些 分 文 可 延 
伸 到 咽 侧 体 ， 另 一 些 则 离开 心 侧 体 ， 并 入 返 神 经 Crecurrent nerve 617), YE p RA BEES, 
脑 叶 中 的 树 状 突起 不 断 扩展 ， 且 更 多 地 疝 对 侧 延 伸 。V 型 神经 分 泌 细 胞 也 可 被 PTTH 单 克 隆 
抗体 染色 ， 这 显示 六 型 神经 分 泌 细 胞 含有 多 种 肽 组 分 ，PTTH 与 EH 共 定 位 于 V 型 神经 分 泌 
细胞 中 ， 暗 示 PTTH 可 能 调节 v 型 神经 分 泌 细 胞 内 部 的 局 部 活性 :17]。 在 家 等 ， 表 达 生 物 钟 
基因 产物 period 的 细胞 定位 于 紧 靠 PTTH 的 神经 分 沁 细 胞 ， 显 示 出 两 者 之 间 的 密切 关系 ， 推 
测 生 物 钟 基因 调控 着 PTTH 的 作用 [21。 已 经 知道 PTTH 控制 MH 的 合成 与 释放 ， 这 样 ， 从 
生物 钟 基因 产物 period>PTTH>MH>EH 得 以 成 立 的 话 ， 就 证 明了 最 初生 物 钟 调节 EH RUE 
放 从 而 导致 旷 皮 行为 发 生 的 理论 。 


4 EH 释放 的 调用 


在 整个 发 育 过 程 中 ，EH 一 直 在 脑 和 腹 神经 索 中 积蓄 中 ， 每 次 赔 皮 之 前 ，EH 释放 进入 血 
淋巴 并 局 限于 CNS 区 域名。 由 于 成 忠 脱 皮 行 为 的 触发 与 体液 中 的 EH EX], EH 在 CNS 
的 局 部 释放 就 成 为 其 神经 效应 的 根源 。 另 外 ， 在 切除 后 肠 和 肛 道 神经 末梢 后 ， 紧 接着 对 及 道 
神经 残 校 进行 电 刺 激 ， 可 以 触发 前 肾 的 早熟 赔 皮 行为 。 如 果 Inka 细胞 释放 ETH 的 确 需 要 EH 
的 话 ， 那 么 现在 仍 无 法 解释 在 缺少 体液 EH TOU. MARTA ROR. SB, fF 
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为 一 个 边缘 效应 ， 刺 激 威 氏 腺 的 分 泌 是 需要 体液 中 EH 的 存在 [5]。 

EH 的 释放 是 由 每 次 赔 皮 之 前 赔 皮 省 类 滴 度 的 降低 所 控制 的 :'?31。 体 液 中 赔 皮 省 类 的 衰减 
对 于 V 型 神经 分 泌 细 胞 转录 依赖 性 阔 值 的 降低 是 必需 的 。 这 种 阔 值 的 下 降 可 在 EH 释放 时 观 
察 到 20]。 注 射 晓 皮 当 类 不 仅 可 以 导致 晓 皮 行为 的 延迟 〈 这 种 延迟 效应 依赖 于 注射 的 剂 
量 沁 9]， 并 可 延缓 预期 的 v 型 神经 分 泌 细 胞 阔 值 的 下 降 !20]。 另 外 ， 外 源 性 的 虹 皮 激素 还 会 延 
述 机 体 对 EH 行为 作用 的 反应 [3]。 赔 皮 省 类 的 减少 、EH 的 释放 、 以 及 对 EH 作用 敏感 性 的 
启动 三 者 之 间 的 相互 作用 保证 了 EH 产生 及 其 作用 的 精确 性 ， 从 而 顺利 完成 整个 的 晓 皮 过 程 。 
与 EH 作用 的 短 时 间 反 应 相 比 ， 烟 草 天 蛾 在 发 育 的 星期 阶段 就 获得 了 对 ETH 的 敏感 性 。 因 
此 ， 在 出 现 对 EH 的 敏感 性 之 前 ， 运 动 程序 足以 驱动 前 赔 皮 与 晓 皮 行为 。 这 表明 对 EH 的 敏 
感性 可 能 是 依赖 于 EGs 释放 ETH 的 能 力 [11。 

在 不 同 的 发 育 时 期 ，EH 由 不 同 的 部 位 释放 ， 每 一 次 幼虫 晓 皮 (2 龄 幼虫 除外 ) WR aw 
皮 ，EH 均 由 腹 神 经 节 释 放 。 而 在 成 虫 晓 皮 时 ，EH 则 由 心 侧 体 释 放 [4414]。 这 种 释放 位 点 的 
不 同 是 由 于 EH 细胞 轴 突 伸展 形态 变化 的 结果 [2 1617], 


5 EH 的 作用 模式 


EH 的 作用 可 使 神经 系统 及 外 周 邯 器 官 中 cGMP 水 平 提高 。 在 用 1，3- 二 甲 基 黄 味 吟 〈 一 
种 磷酸 二 酯 酶 抑制 剂 ) 预 处 理 后 ， 向 烟草 天 蛾 腹部 注射 cGMP FS) A 5z E; o ie oh Ee 
的 产生 。 过 去 的 研究 发 现在 EH 敏感 性 之 前 ， 赔 皮 激 素 可 以 提高 cGMP 水 平 。 在 家 午前 成 虫 
中 ， 由 cGMP 诱导 的 晓 皮 行为 与 EH 诱导 的 晓 皮 行为 是 相似 的 。 烟 草 天 蛾 幼虫 CNS 中 有 50 
个 细胞 发 生 强 烈 的 、 长 时 的 cGMP 免疫 反应 CeGMP-IRO. 的 主要 原因 是 cGMP KFR, 
cGMP-IR 的 提高 发 生 在 前 晓 皮 行为 启动 30 min 后 ， 但 里 于 旷 皮 行为 的 发 生 。 由 于 神经 索 的 切 
断 解 除了 断面 后 神经 元 CGMP 的 反应 ， 所 以 这 些 细 胞 要 获得 cGMP-IR 需要 前 方 CNS 突 触 传 
入 冲动 。 这 些 细胞 可 能 是 EH 的 直接 鞭 细 胞 ， 但 可 能 仍 需 要 传 入 来 自 大 脑 的 信号 使 反应 得 以 
完全 进行 。cGMP-IR 细胞 可 能 是 产生 晓 皮 行为 运动 程序 的 触发 物 ， 腹 神经 索 的 cGMP-IR 细 
胞 具有 对 甲壳 岗 心肌 活动 肽 《crustacean cardioactive peptiole，CCAP) 的 免疫 反应 性 ，CCAP 
是 在 赔 皮 时 释放 的 一 种 肽 ， 用 以 调节 心脏 搏动 。 食 道 下 神经 节 (SG) 中 的 一 对 cGMP-IR 细 
胞 延伸 到 额 前 神经 节 中 i424]， 后 者 已 知 与 吞咽 性 动作 有 关 ， 这 种 动作 是 烟草 天 蛾 赔 皮 过 程 的 一 
种 特征 性 行为 。 

现在 已 有 两 方面 的 证 据 来 解释 EH 介 导 的 cGMP 水 平 增高 机 制 。Morton 与 Ginnta 提出 在 
烟草 天 蛾 腹部 CNS P. EH 刺激 CGMP 水 平 的 升 高 是 通过 一 种 包括 细胞 内 花生 四 烯 酸 释放 和 
代谢 的 途径 来 进行 的 ，Shibanaka 等 人 提出 家 鼻 的 另 一 种 途径 ， 即 通过 钙 激 活 氧化 氮 合 酶 
(nitric oxide synthase) 产生 氧化 氮 ， 并 激活 一 种 可 溶性 鸟 背 酸 环 化 酶 来 产生 三 磷酸 腺 苷 
CIP3). 

在 烟草 天 蛾 中 ， 作 为 对 EH 的 反应 ，CNS 中 的 两 种 54 kD MEA CEGPs) 被 磷酸 化 。 
在 成 虫 晓 皮 时 期 ， 体 外 EGPs 的 磷酸 化 能 力 与 EH 敏感 性 的 发 展 之 间 存 在 紧密 的 联系 。 这 说 
HH EGPs 的 磷酸 化 是 触发 对 辑 细 胞 生理 作用 的 最 终 步骤 之 一 。 另 外 ， 晓 皮 当 类 滴 度 下 降 对 
EGPs 调节 作用 的 过 程 与 晓 皮 省 类 调控 赔 皮 行为 敏感 性 的 过 程 是 相似 的 。 实 际 上 ， 对 于 成 忠 的 
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赔 皮 行为 ，EGPs 最 早 在 昆虫 对 EH 作出 反应 的 前 6 天 就 可 观察 到 。 这 表明 成 虫 的 晓 皮 行为 可 
能 还 需要 其 它 未 知 因子 的 参与 。 

虽然 在 鳞 妃 目 昆 忠 中 对 于 EH 的 结构 和 生理 功能 研究 得 较 多 ,但 其 作用 细胞 的 特性 和 细 
胞 反应 模型 还 没有 完全 了 解 。 它 与 Inka 细胞 以 及 ETH 释放 之 间 的 关系 将 会 阐明 这 些 激素 分 
子 间 的 协调 方式 及 其 作用 途径 。 最 终 ，EH 受 体 的 分 离 和 对 发 生 在 靶 细 胞 内 各 种 反应 的 透彻 
了 解 将 解释 EH 和 ETH 是 如 何在 昆虫 体内 调节 这 种 奇妙 的 旷 皮 行为 的 。 
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Abstract: The peptides eclosion hormone (EH) and ecdysis-triggering hormone (ETH) trigger ecdysis 
behaviors and other physiological changes which occur at the end of the molt. EH is synthesized in a dis- 
crete set of cerebral neurosecretory cells; and is released into the central nervous system and into the 
hemolymph in response to the declining ecdysteroid titers. ETH is released from the Inka cells: a compo- 
nent of the segmentally paired epitracheal glands» and acts directly on the CNS to trigger preecdysis and 
ecdysis behavior. Accumulating evidence suggests that EH is present in all insects and may provide a gener- 
al hormonal mechanism to regulate ecdysis. 
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